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dération qu'on leur accorde. Ainsi un modeéle articulé 8 & 13 peut donner, en mailles
normales, des superpositions aussi variées que 13, 21, 34, 47, 55, 60, 73. 76 orthostiques.
[I'n"y a aucune raison de fixer avec pe Caxpvorre le nombre des orthostiques a4 55 plutot
qua 21 ou 13, pour n’étudier comme seules variables que les longueurs et les diamétres des
rameaux.

Notre méthode empirique et pratique, bien que comportant encore certains aspects
hypothétiques, dépasse beaucoup la méthode statique de C. pe Caxporre. Il semble que
confrontée finement aux faits ontogéniques qui ne sont pas de notre spécialité, elle se
pretera, malgré la disgrace actuelle et sans doute passagére de la phyllotaxie classique
en France, & des enrichissements qui permettront de mieux connaitre les plantes.

REMARQUES SUR LE MEMOIRE DE N. HALLE

par Michel Guébis

L.e travail de N. Havrrg est inspiré d’idées neuves formées au contact direct de certains
faits. 1l est mené indépendamment des conceptions de la plupart des théoriciens, et méme
de la plupart des autres observateurs. Par la il évite la lourdeur de trop de productions
savantes, mais 1l semble utile de placer ses résultats dans la perspective de I'ensemble des
données phyllotaxiques, trop rarement exposées de nos jours au lecteur francais.

Il n'est plus douteux depuis les observations de Cunuvrcn (1901, 1920) et de HirvEer
(1931, 1934) que dans la plupart des cas de phyllotaxie spiralée, les orthostiques n’existent
pas dans le bourgeon dont nait la tige. Comme le voulaient les Bravars (1837), les feuilles
des tiges & phyllotaxie spiralée sont « curvisériées ». Les orthostiques, considérées dans le
bourgeon, sont en fait des spires ou des hélices trés redressées, qui assez souvent deviennent
des génératrices de la tige aprés que celle-ci se soit allongée. 1l v a cing de ces spires dans le
cas de la phyllotaxie quinconciale usuelle (fig. 15A) ou I'angle de divergence est classique-
ment considéré comme valant 2/5 de circonférence, soit 144°. Ces spires ou hélices n'ont
rien & voir bien entendu avec les hélices foliaires multiples envisagées par L. PLanTEFOL
et son école. Celles-ci sont des parastiques de contact. Dans le cas de la phyllotaxie quincon-
ciale on peut tracer deux de ces parastiques dans un sens et trois dans ['autre, et 'un ou
"autre de ces deux ensembles est alors choisi, arbitrairement il faut le dire, comme avant la
valeur d’hélices foliaires « génétiques ».

S'il n’y a point d’orthostiques vraies, ¢’est que I'angle de divergence n’est pas en réalité
une fraction rationnelle de la circonférence. Les mesures de Cuvrcn et de Hirmer, puis
celles de Fusrra (1937, 1939, 1964) et de Leicn (1972) ont confirmé que les valeurs des
angles de divergence observées dans les phvllotaxies diverses sont au moins en movenne
extrémement proches de la valeur limite de la série de Fibonacer a laquelle appartient la
fraction qui semble caractériser la phyllotaxie de la tige allongée. Une tige de phvllotaxie
quinconciale, considérée a4 I'état de bourgeon, montre des angles de divergence de 137 i
138°, bien voisins de la limite de la série 1/2, 1/3, 2/5, 3/8 ... a laquelle appartient la fraction
2/5. Cette himite est de 137°30" environ. La phyllotaxie 3/8 appartient & la méme série,
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et angle de divergence y est le méme au niveau du bourgeon apical. Chez les Coniféres,
ot la phyllotaxie releve de fractions appartenant a des séries secondaires, les valeurs des
angles de divergence sont pareillement trés proches des limites des séries en question. La
encore, les Bravars avaient vu juste,

Fic. 15. — Coupes transversales de bourgeons apicaux (contours d'apres ITERSON, 1907. in Sxow, 1955) :
A. Jasminum fruticans L., parastiques de contact d’ordre 2 et 3 (traits pointillés et interrompus), et

o spirostiques (traits continus) ; B, Bellis perennis l.., parastiques de contact d’ordre 1 et 2 (traits poimillés
et interrompus), et 3 spirostiques (traits continus). — Nota : lors de 'allongement des tiges, les spiro-
stiques deviennent des orthostiques plus ou moins nettes.

I-n somme, la phyllotaxie d’une tige a feuilles curvisériées ne peut nullement étre carac-
térisée par son angle de divergence, qui est identique dans de vastes ensembles de phyllo-
taxies différentes. Elle doit plutdt Iétre, comme le proposa Cnurcn | 1901), par le nombre
de parastiques de contact que 'on peut reconnaitre dans le bourgeon apical, ou sur la tige
allongée en considérant les rapports des segments foliaires. Le nombre de ces parastiques
dans les deux sens dénote la densité de la disposition des ébauches foliaires et des feulles,
¢’est-a-dire le résultat des relations qui existent entre leur taille, la rapidité de leur forma-
tion et D'accroissement diamétral et longitudinal de 'apex durant celle-ci.

N. Harvre considére done a trés juste titre que les orthostiques proprement dites sont
d’un intérét douteux, et utilise une caractérisation en termes de parastiqlws, mais 1l faut
bien voir qu'il ne s’agit pas de celle a laquelle Cnurcn nous a accoulumes.

Dans une phyllotaxie quinconciale, on décéle nous I'avons dit deux parastiques de
contact dans un sens et trois dans 'autre, auxquelles correspondent cing spirostiques, qui
deviennent éventuellement cing orthostiques sur la tige allongée (hg. 15A). Dans la notation
de HAvLLE, au contraire, au systeme de 2 & 3 parastiques correspondent 3 orthostiques,

parce que ces derniéres sont obtenues artificiellement par Iallongement d’un modéle artr-
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culé au cours duquel elles naissent par redressement des parastiques d ordre 3. A ce moment,
dans la tige & 3 orthostiques ainsi construite, on peut déceler une parastique de contact
dans un sens, ¢’est la spirale unique, et deux dans 'autre.

[l est essentiel de souligner que I'étude directe des bourgeons menée par bien des auteurs
depuis le début de ce siécle, montre qu'une tige a 5 orthostiques apparait en fait a partir
d’un bourgeon de 2 + 3 parastiques, qui présente aussi 5 spirostiques (fig. 15A). La nature
elle-méme nous indique que 'allongement de la tige redresse plus ou moins les 5 spirostiques
en orthostiques, mais ne pargient point a transformer en orthostiques les parastiques d ordre 3.
LLe cas d'une tige &4 3 orthostiques est connu. Il se voit par exemple chez la Paquerette
(Bellis perennis L., fig. 15B) mais alors, déja dans le bourgeon, on ne peut tracer que 1 4 2
parastiques, et on décele trois spirostiques.

La notation de Havrrg se concilie pourtant facilement avec la notation classique. Au
lieu de considérer les deux systémes usuels de parastiques de contact (2 -+ 3 dans le cas de
la phyllotaxie quinconciale), il utilise le nombre le plus élevé de ces parastiques (3) et celul
des spirostiques qui se transforment en orthostiques plus ou moins nettes. (. est ainsi qu on
peut rendre compte de sa maniére d’écrire qu'a une tige possédant 3 + O « parastiques »
correspondent 5 orthostiques, alors qu’il en correspond classiquement 8.

Lorsque N. HarvLf envisage un tassement de ses modeéles, qui pourrait correspondre
4 un accroissement diamétral important de la tige non accompagné d’accroissement longi-
tudinal, il voit sur son modeéle & 8 & 13 « parastiques » apparaitre 21 spirostiques, qui sont
presque des orthostiques. Il arrive ainsi a la notation classique, dans laquelle, a la phyllo-
taxie 13/21 correspondent 21 orthostiques, et 8 4+ 13 parastiques de contact.

Il semble cependant que la phyllotaxie définitive de la tige soit toujours presque réalisee
dans le bourgeon et ne soit modifiée que par son allongement plus ou moins marqué, qui
peul faire apparaitre des orthostiques & partir des spirostiques. Les formations caulinaires
déprimées verticalement naissent de points végétatifs déja déprimeés sur lesquels les phyl-
lomes apparaissent dans une position trés voisine de leur position finale. La genese d ortho-
stiques par tassement ne semble pas étre un processus naturel.

[Xn ce qui concerne le mode d’approximation de la valeur de 'angle imite de divergence,
on remarquera que la méthode de Harvg revient a déterminer les valeurs des angles d'une
série de Fibonacei, soit la principale 1/2, 1/3, 2/5, 3/8, 5/13, 8/21 ..., qui se rapprochent
évidemment de plus en plus de la limite en question. Elle revient & remarquer ensuite que
les angles successifs de la série prennent des valeurs qui sont alternativement plus grandes
et plus petites que la limite. Comme enfin les différences entre deux angles consécutils
vont s'affaiblissant, la movenne de leurs valeurs est de plus en plus proche de la limite
lorsqu’on considére des couples d’angles consécutifs plus avant dans la sére, et elle en est
plus proche que ces angles eux-mémes. Cette moyenne est alternativement elle aussi plus
grande et plus faible que la limite lorsqu’on la forme entre couples consécutifs.

[l n’existe pas, semble-t-il, d’argument solide pour attribuer une réalité physiologique
aux parastiques de contact, quoiqu’on ait gratifié certaines d'un role « génétique » dont &a
juste titre on privail la spirale unique. Ce sont plutit les orthostiques des plantes a feuilles
rectisériées, et probablement les spirostiques dont elles proviennent chez les plantes a
feuilles curvisériées, qui refletent le véritable travail morphogénétique de apex. Celui-ci
consiste, méme chez les Phanérogames, a empiler, pour constituer la tige et les fewlles, des
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cellules descendant des deux & quatre initiales apicales de chaque histogéne. Ces imitiales
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peuvent étre remplacées de temps en temps par certaines de leurs filles, ou par des filles des
initiales des histogeénes adjacents, mais leur fonctionnement est généralement stable durant
de longues périodes. Il est révélé par I'étude des tiges chimeéres chez lesquelles une ou plu-
sieurs initiales sont mutées, ainsi que par conséquent les secteurs de tiges qui en proviennent.
Ces organes révelent que les descendants de deux imtiales adjacentes servent souvent &
former une seule et méme fewlle, dans laquelle la limite entre tissus normaux et mutes
demeure remarquablement tranchée. Les observations essentielles sur ce sujet, trop peu
connues, sont celles de H. Dermex~ et de ses collaborateurs : elles ont été brievement passees
en revue dans un opuscule récent (Guepnis, 1979). Les orthostiques des plantes a feulles
rectisériées, et probablement les spirostiques de celles a feuilles curvisériées, sont done d un
intérét morphogénétique considérable.

On peut signaler pour finir que les faits décrits par N. Harre & propos des écailles
doubles de pins s’inscrivent parmi toute une série de données classiques concernant les
phyllomes doubles qui peuvent se présenter dans la région de transition entre zones de phyllo-
taxie différente d’une méme tige (voir par exemple Loiseau, 1969 ; Bua~on, 1973-1974).
’apex peut former une feuille double lorsque, aprés en avoir formé deux dans un certam
secteur, il se dispose & n'en former plus qu'une en cet endroit, ou lorsque, apres en avoir
formé une, il se prépare 4 en produire deux dans cette méme région, ¢’est-a-dire lorsque la
phyllotaxie devient plus dense ou plus lache. Le plus souvent, le phyllome double corres-
pond 4 deux phyllomes qui, dans la pesition phyllotaxique passée ou & venir, ne sont pas
formés consécutivement par apex. Un cas particulier remarquable, et connu depuis fort
longtemps, est 'union partielle des deux feuilles des verticilles diméres de tiges a4 phyllo-
taxie opposée-décussée, préludant au passage de celle-ci & la phyllotaxie alterne-distique.
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